
第 28卷第 8期
2008年 8月

生 态 学 报
ACTA ECOLOGICA SIN ICA

Vol. 28, No. 8

Aug. , 2008

http: / /www. ecolog ica. cn

基金项目 :国家自然科学基金面上资助项目 (30670312) ;国家 973计划 (2002CB412501)资助项目

收稿日期 : 2007203224; 修订日期 : 2008205201

作者简介 :王绍强 (1972～) ,男 ,湖北襄樊人 ,博士 ,副研究员 ,主要从事全球变化生态学、生物地球化学循环研究. E2mail: sqwang@ igsnrr. ac. cn

Founda tion item : The p roject was financially supported by National Natural Science Foundation of China (No. 30670312) ; National Key Basic Research

and Development Program of China (No. 2002CB412501)

Rece ived da te: 2007203224; Accepted da te: 2008205201

B iography:WANG Shao2Q iang, Ph. D. , A ssociate p rofessor, mainly engaged in global change ecology, biogeochem ical cycles. E2mail: sqwang@ igsnrr.

ac. cn

生态系统碳氮磷元素的生态化学计量学特征

王绍强 ,于贵瑞
(中国科学院地理科学与资源研究所千烟洲农业生态试验站 ,北京　100101)

摘要 :生态系统元素平衡是当前全球变化生态学和生物地球化学循环的研究热点和焦点。在系统介绍生态化学计量学与碳氮

磷元素循环研究进展的基础上 ,重点从土壤 C∶N∶P化学计量比的分布特征、指示作用、对碳固定的影响 ,以及人类活动对 C∶N∶P

比的影响等方面探讨了 C∶N∶P比在养分限制、生物地球化学循环、森林演替与退化等领域中的应用等问题 ,并展望了生态系统

碳氮磷平衡的元素化学计量学未来研究的发展方向。通过对生态化学计量学理论和方法的研究 ,可以深入认识植物 2凋落物 2

土壤相互作用的养分调控因素 ,对于揭示碳氮磷元素之间的相互作用及平衡制约关系 ,为减缓温室效应提供新思路和理论依

据 ,具有重要的现实意义。
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Abstract: Ecosystem element balance has been a main focus of global change ecology and biogeochem ical cycle research.

This paper first introduces p rogresses in ecological stoichiometry and carbon, nitrogen and phosphorus cycles. Then

app lication of C∶N ∶P stoichiometry in nutrient lim itation, biogeochem ical cycle, forest succession and degraded land is

reviewed, especially in the fields of distribution characteristics, indication role, effect on carbon sequestration and human

activity influence on soil C ∶N ∶P ratio. W e also discuss future research directions in ecological stoichiometry. The

development of ecological stoichiometry theory and research method can help us better understand nutrient controlling factors

of p lant2litter2soil interaction. It is more important to reveal interaction among carbon, nitrogen and phosphorus in order to

p rovide insight and theoretial foundation for alleviation of greenhouse effects.

Key W ords: ecological stoichiometry; soil C∶N∶P ratio; element cycle; energy balance

生态系统碳氮磷等元素的循环是全球变化研究的热点之一 ,而且碳与氮、硫、磷等元素的循环过程是相互

耦合的 [ 1～3 ] ,所以 ,养分循环的改变将强烈地影响生态系统碳循环过程 [ 4, 5 ]。同时 ,生态系统碳循环的稳定性
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不仅会受到相关生物体对元素需求的强烈影响 ,也会受到周围环境化学元素平衡状况的影响 ,在相对稳定的

条件下 ,生态系统碳储量是由质量守恒原理和其它关键养分元素 (如氮、磷等 )的供应量控制的 [ 4, 6 ]
,因而 ,研

究碳、氮、磷的平衡关系对于认识生态系统碳汇潜力和生态系统如何响应未来气候变暖具有重要意义 [ 7～9 ]。

生态化学计量学 ( ecological stoichiometry)结合了生物学、化学和物理学等基本原理 ,包括了生态学和化学

计量学的基本原理 ,考虑了热力学第一定律、生物进化的自然选择原理和分子生物学中心法则的理论 ,是研究

生物系统能量平衡和多重化学元素 (主要是碳、氮、磷 )平衡的科学 ,以及元素平衡对生态交互作用影响的一

种理论 ,这一研究领域使得生物学科不同层次 (分子、细胞、有机体、种群、生态系统和全球尺度 )的研究理论

能够有机地统一起来 [ 10～12 ]。曾德慧等 [ 12 ]对生态化学计量学的概念、研究历史、基本理论、应用和发展做了详

细的阐述。目前 ,生态化学计量学核心是认识到生物体元素组成存在相当大的差异 ,这些差异与重要的生态

功能有着根本性的联系 ,所以 ,可应用质量平衡限制理论认识生物体和环境之间能量和物质的流动 [ 13, 14 ]。

生态化学计量学研究最早主要是针对水生生态系统开展的 ,海洋生态学家和地球化学家应用了化学计量

学原理指导养分限制和养分循环的研究已有 50多年的历史了 [ 15 ] ,如由于氮磷比率变化而导致的藻类爆发、

食物链中养分的平衡关系等 [ 12 ]。生态化学计量学是近年来新兴的一个生态学研究领域 ,是生态学与生物化

学、土壤化学研究领域的新方向 ,也是研究土壤 —植物相互作用与碳、氮、磷循环的新思路 [ 12, 14 ]。目前 ,生态

化学计量学已经广泛应用于种群动态、生物体营养动态、微生物营养、寄主 2病原关系、生物共生关系、消费者

驱动的养分循环、限制性元素的判断、养分利用效率、生态系统比较分析和森林演替与衰退及全球碳氮磷生物

地球化学循环、资源竞争理论等研究中 ,并取得了许多研究成果 [ 12 ]。由于土壤系统中食物链正日益被当作养

分循环的重要调节者 ,所以 ,生态化学计量学在土壤养分循环与限制作用研究中的应用受到了更多的

关注 [ 12～15 ]。

1　碳氮磷生态化学计量学研究的科学意义

1. 1　养分比例与化学计量学

植被根、茎和叶中的养分含量取决于土壤养分供应和植被养分需求间的动态平衡 ,因此植物的养分比率

常常会趋向一固定的比值 ,这种模式最先在海洋中被观察到 ,后来发现在陆地生态系统也是如此 [ 5, 10 ]。这种

向固定养分比趋同的结果表明 :对生物生长限制最强的养分元素决定了所有养分元素的循环速度 ,这些循环

速度既可受植被养分需求量的约束 ,也可受来自土壤养分供应的约束 ,因此 ,养分比例 (元素化学计量学 )可

以定义生态系统中大部分养分元素的循环模式 [ 5 ]。

生态化学计量学认为元素的相对丰度能控制生态系统的养分循环和能量流动的速率 ,将生态实体的各个

层次在元素水平上统一起来 ,使得不同尺度、不同生物群系和不同研究领域的生物学研究联系起来了 ,可用于

研究生态相互作用及其过程中化学物质的平衡 ,从而能阐明海洋和陆地植被对碳的吸收及释放机制 [ 10 ]。所

以 ,生态化学计量学能用来更好地揭示生态系统各组分 (植物、凋落物和土壤 )养分比例的调控机制 ,认识养

分比例在生态系统的过程和功能中的作用 ,而且 ,阐明生态系统碳氮磷平衡的元素化学计量比格局 ,对于揭示

元素相互作用与制约变化规律 ,实现自然资源的可持续利用具有重要的现实意义。

1. 2　氮磷元素与化学计量学

氮磷作为植物生长的必需矿质营养元素和生态系统常见的限制性元素 ,在植物体内存在功能上的联系 ,

二者之间具有重要的相互作用 ,但全球尺度土壤氮磷限制或植物氮磷状况仍然缺乏深入的探讨 [ 16 ]。氮磷养

分的有效性是调节植物凋落物分解速率和生态系统碳平衡的一个主要因素 [ 17 ]
,较低的土壤养分有效性通常

会导致植物叶氮磷含量和光合作用能力发生变化 [ 18, 19 ]。所以 ,当土壤养分有效性降低时 ,生态系统净初级生

产力会受到限制 [ 20 ] ,土壤有机质分解作用和森林地表碳积累作用也会降低 [ 21 ]。长期生态观测与实验表明 ,

在原生演替期间植物生长的养分限制作用从早期氮有效性的限制转变为后期磷有效性的限制 [ 22 ]
,温带森林

地区一般是受氮素限制的 ,热带地区主要是受磷素限制的 [ 23, 24 ]。W ardle等 [ 24 ]还发现 ,在大多数长期观测研

究中 ,随着土壤底物年龄的增加 ,新鲜凋落物和腐殖质的 N∶P比将增加 ,因而从热带到温带 ,森林生态系统将
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会发生相似的森林退化现象 ,导致了土壤磷有效性的降低。尽管该研究使用的森林动力学模型没有考虑物种

多样性的功能与作用 ,其研究结论还需大量研究的论证 [ 25 ]
,但是通过叶和凋落物 N∶P比的变化可以监测土壤

养分的有效性。近年来由于人类活动的强烈影响 ,这两种元素的循环在速度和规模上都发生了前所未有的改

变 ,导致一系列环境问题的出现 ,因此 N ∶P化学计量学在养分循环和生态系统功能上的研究就显得极为

重要 [ 11 ]。

1. 3　生态化学计量学与碳循环

凋落物和土壤碳库的增长也受到微生物为维持它们自身碳 /养分平衡需要的制约 ,土壤微生物和植物需

求之间可以通过动态交换达到并维持一个平衡的元素比 [ 6 ]
,这表明碳积累速率和存储能力是与限制植物生

长的氮和磷的供应相联系的 [ 23 ]
,但目前对土壤和凋落物中碳 /养分比值差异与生态系统功能之间关系的认识

还不十分清楚。生物量中碳与关键养分元素 (氮、磷 )化学计量比值的差异能够调控和影响生态系统中碳的

消耗或固定过程 [ 12 ] ,是评价氮磷变异性机制的重要工具 ,所以 ,可用 C∶N∶P化学计量比来分析生态系统碳循

环、氮磷元素平衡与制约关系。

目前 ,全球变化与氮磷元素在碳循环中的控制作用研究方面还存在两个关键科学问题 : (1)陆地上有多

少新的初级生产力源于土壤有机物的分解和化肥的施用 ? (2) 海洋中有多少新的初级生产力是由陆地输送

到海洋和由深海传输到海洋表层的养分而产生的 ?通过生态系统 C∶N∶P比关系的确立 ,生态化学计量学可为

回答陆地和海洋的碳及氮磷养分循环问题提供一个契机 [ 26 ]。由于 C∶N∶P比在预测和控制生态系统养分循环

和生物地球化学过程上的重要性 ,如果从生态化学计量学理论出发 (动态平衡理论和生长速率理论 ) ,开展元

素化学计量比平衡和非平衡的生态系统比较研究 ,就能抓住碳循环与元素平衡的趋势与格局。因此 ,通过对

生态系统植物、凋落物和土壤中碳氮磷元素组成比的分析 ,探讨生态系统元素平衡的 C∶N∶P比临界值 ,预测养

分循环速率 (通量 ) ,并着重从生态化学计量学的理论认识植物 2凋落物 2土壤相互作用的养分调控因素 ,进而

掌握碳循环调控机制 ,对于揭示碳氮磷元素之间的交互作用及平衡制约关系 ,促进生态化学计量学理论的发

展 ,为减缓温室效应提供新思路和理论依据 ,具有重要的现实和科学意义。

2　土壤碳氮磷生态化学计量学研究

土壤碳氮磷比 (C∶N∶P ratio)是有机质或其它成分中的碳素与氮素、磷素总质量的比值 ,是土壤有机质组

成和质量程度的一个重要指标。土壤 C∶N∶P比主要受区域水热条件和成土作用特征的控制 ,由于气候、地貌、

植被、母岩、年代、土壤动物等土壤形成因子和人类活动的影响 ,土壤碳氮磷总量变化很大 ,使得土壤 C∶N∶P比

的空间变异性较大 ,如我国湿润温带土壤中的 C∶N比稳定在 10∶1到 12∶1左右 ,热带、亚热带地区的红、黄壤

则可高达 20∶1,而一般耕作土壤表层有机质的 C∶N比在 8∶1到 15∶1,平均在 10∶1到 12∶1之间 ,处于植物残体

和微生物 C∶N比之间 [ 27 ]。不同研究发现美国爱荷华州、巴西、苏格兰、新西兰和印度土壤有机质的 C∶N∶P∶S

比分别为 110 ∶10 ∶1. 4 ∶1. 3、194 ∶10 ∶1. 2 ∶1. 6、113 ∶10 ∶1. 3 ∶1. 3、147 ∶10 ∶2. 5 ∶1. 4、140 ∶10. 2 ∶2. 1 ∶2. 1、

144∶10∶1. 9∶118,平均来说 ,土壤腐殖质的 C∶N∶P∶S比大致为 140∶10∶1. 3∶1. 3,某些情况下 C∶P比比 C∶N比的变

异性大 ,即 C∶P比具有更大的范围 ,原因在于磷不是复腐殖酸和棕黄酸的结构组分 [ 2 ]。研究还表明 ,不同植

被类型的土壤 C∶N比也存在明显的差异 ,例如 ,土壤 C∶N比从森林的 13上升到退化草地的 17,生态系统高密

度部分有机质比轻组部分有着更低的 C∶N比 [ 28 ]。这是因为植物通过消耗和释放不同于环境 (土壤和大气 )

要素比值的元素 ,从而对土壤 C∶N∶P比值产生影响 [ 10 ]。土壤的物理结构、化学性质和厚度也会对 C∶N∶P比产

生一定影响 ,例如磷的有效性是由土壤有机质的分解速率确定的 ,较低的 C∶P比是磷有效性高的一个指标。

2. 1　土壤碳氮比值特征

一般来讲 ,土壤有机质 C∶N比与其分解速度成反比关系 ,这是因为土壤微生物在生命活动过程中 ,既需

要碳素做能量 ,也需要氮素来构成自己的身体。微生物生物量的 C∶N比约为 10∶1,在 40%生长效率的情况

下 ,土壤微生物每分解 25份碳素就需要 1份氮素组成自己的身体 ,即微生物需要 C∶N比约为 25∶1的底物来

满足它们的需氮量 [ 5 ]。在 C∶N比较高时 ,微生物需要输入氮来满足他们的生长 ;在 C∶N比较低时 ,氮超过微
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生物生长所需的部分就会释放到凋落物和土壤中 [ 5 ]。因此 ,幼嫩多汁、C∶N比值低的植物残体 ,矿化和腐殖化

都较易进行 ,分解快 ,形成的腐殖质量少 ,而干枯老化 C∶N比值高的植物残体则相反。所以 ,有机物 C∶N比值

越高 ,分解速度也就越慢 ,这是因为微生物得不到足够的氮素来构成其躯体 ,从而影响其繁殖速度。

土壤有机层的 C∶N比较低表明有机质具有较快的矿化作用 ,所以使得土壤有机层的有效氮含量也较高。

从有机层到矿物层 ,随着土壤厚度的增加 , C∶N比一般会降低 ,这从更大程度上反映出土壤深层剖面腐殖质的

年代和分层化 [ 29 ]。同时 ,由于碳氮储量确定中的误差导致 C∶N比具有相当大的变异性 ,所以 , Batjes[ 29 ]在分

析全球土壤 C∶N比之前 ,将 C∶N比小于 2和大于 70的数据考虑为异常值并在分析中剔除 ,通过计算发现全

球土壤 C∶N比范围从漠境土壤 ( Yermosols)的 9. 9增加到有机土土壤 (H istosols)的 29. 8。另外根据土壤碳氮

储量计算 ,全球土壤 C∶N比平均值为 13. 33
[ 30 ]

,中国土壤 C∶N比平均值在 10∶1～12∶1之间 [ 27 ]。

目前部分土壤氮储量估算和生态系统碳模型研究中常将土壤 C∶N比视为一个常数 ,并根据土壤和生物

量中碳含量以及 C∶N比值 ,近似估计大部分土壤和生物量的氮储量 [ 4 ]。例如 ,科学家们通过假设矿物土壤

C∶N比为 10、有机土壤 C∶N比为 30 (H istosols) ,利用土壤碳数据 ,估算全球陆地土壤氮储量约为 240Pg[ 2 ]。除

此之外 , Schipper等 [ 3 ]通过假定土壤 C∶N比最小值为 9、10和 11来估计新西兰土壤氮的最大存储能力。由于

土壤 C∶N比存在相当大的变异性 ,利用碳储量与固定的 C∶N比来计算氮储量会产生较大的不确定性。因此 ,

应构建不同植被和土壤类型的 C∶N比数据库 ,加强不同生态系统类型植物和土壤 C∶N比的空间变异性研究 ,

才能深入探讨土壤 C∶N比特征的空间格局和调控因素 ,更加准确地估算土壤碳氮储量和模拟土壤碳氮循环

过程。

2. 2　土壤碳氮磷比的指示作用

由于土壤 C∶N∶P比是反映土壤内部碳氮磷循环的主要指标 ,综合了生态系统功能的变异性 ,容易测量 ,而

且有助于确定生态过程对全球变化的响应 ,因而成为确定土壤碳氮磷平衡特征的一个重要参数 ,而且凋落物

和土壤 C∶N∶P比值也可成为碳氮磷矿化作用和固持作用的指标 [ 31, 32 ]。

国外在应用生态化学计量学原理研究植物、凋落物和土壤 C∶N∶P比与食物链、营养结构、养分限制、生物

地球化学循环、森林演替与退化等领域 ,已积累起大量研究资料和成果 [ 5, 6, 10, 24, 33 ]。其中 , N∶P比可用作氮饱和

的诊断指标 ,并被用于确定养分限制的阈值 [ 34, 35 ]。例如 ,当湿地植物叶 N∶P比 < 14时存在氮限制 ,叶 N∶P比

> 16时存在磷限制 [ 35 ]。一些研究还发现 ,土壤 C∶N比与冠层生物化学成分、凋落物 C∶N比、土壤净氮硝化和

反硝化作用存在显著的相关关系 [ 31, 32, 36 ]。土壤有机层 C∶N比大于 30或小于 30分别是硝酸盐淋溶风险低或

高的阈值 [ 32 ]。A itkenhead and McDowell
[ 37 ]也发现土壤 C∶N比可用于预测森林土壤溶解有机碳 (DOC)浓度和

解释生态系统中 DOC通量 99. 2%的变异性 ,因而 , C∶N 比成为森林和森林溪流有机质分解作用的预测

指标 [ 10 ]。

有关研究指出 ,植物、凋落物和土壤碳氮磷比值可以作为养分限制、碳氮磷饱和的诊断和有效预测指

标 [ 34, 35 ] ,其中叶 N∶P比是植物生长养分限制的敏感性指数 ,可作为判断氮沉降对生态系统健康影响的有效工

具 [ 35 ]。湿地植物凋落物的分解也经常受到土壤氮或磷的有效性的限制 ,所以 ,养分限制类型能通过凋落物化

学特性 (氮含量、磷含量和 N∶P比 )来预测 [ 17, 38 ]。由于养分限制类型不仅可以由 N∶P比而且也可由氮、磷含量

本身来确定 ,使得土壤 C∶N∶P比在生态系统功能和过程上的指示作用受到一定的约束。当土壤 C∶P、C∶N、N∶

P比达到什么比值时 ,哪种元素是限制性的 ? 土壤碳氮磷比指示作用的有效范围有多大 ? 这都是土壤碳氮磷

生态化学计量学进一步研究的基本问题。

2. 3　土壤碳氮磷比对碳固定的影响

生态系统碳储存能力的变化可从 3个方面来解释 :外源性养分的总供应量 ;不同系统组分之间碳、氮和其

他元素的分布格局 ;组分自身化学计量学比率的变化 [ 6 ]。因此 ,生态系统碳储存量会在如下情况时增加 : (1)

生态系统养分库增加 ; (2)生态系统组分的 C:养分比增加 ; (3)养分从低 C:养分比组分到高 C:养分比组分的

再分配 [ 23, 39～42 ]。
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生态系统碳循环和碳固定效率取决于关键养分元素输入量和需求之间的平衡 ,以及养分的有效性 [ 6 ]。

由于植被和土壤的 C∶养分比差异很大 ,所以碳固定依赖于植被和土壤之间碳和养分的分配、以及输入的碳对

微生物组成的影响 [ 43 ]。土壤微生物通过调整对养分有效性的矿化酶的生产力 ,以便获取与它们生长需要的

相似比例的碳、氮和磷 ,假若氮和磷的供应不充分将会导致氮或磷矿化酶生产力的增加 [ 44～46 ]
,从而影响到土

壤有机质的分解速率。地上和地下生态系统凋落物质量 (通常表示为 C∶N比 )对微生物调节过程 (例如分解

作用和矿化作用 )有较大的影响 [ 47 ]。因此 ,土壤微生物量 C∶P比值可作为衡量微生物矿化土壤有机物质释放

磷或从环境中吸收固持磷素潜力的一种指标 [ 48 ]。有研究表明 ,微生物量的 C∶P比一般在 7～30之间变化 ,

C∶P比值小说明微生物在矿化土壤有机质中释放磷的潜力较大 ,土壤微生物量磷对土壤有效磷库有补充作

用 ; C∶P比值高则说明土壤微生物对土壤有效磷有同化趋势 ,易出现微生物与作物竞争性吸收土壤有效磷的

现象 ,具有较强的固磷潜力 [ 48 ]。但是 ,不同碳库储量按照比例增加的相似性并不是因为生态系统模仿生物的

碳、氮或磷的分配 ,而是因为组成生态系统的相互作用的生物本身 ,它们单个细胞和个体上必须服从化学计量

学规则 [ 6 ] ,这又极大地限制了生态系统水平的碳储量和通量潜力 ,使得生态系统不可能无限制地净吸收固定

大气碳。

大气 CO2浓度的上升可能导致陆地植被具有更高的碳固定速率和更高的 C∶N比 ,而陆地凋落物的 C∶N比

的变化反过来能改变矿化作用速率和碳吸收的可行性 [ 49～51 ]。这意味着生态系统组分化学计量学的变化可能

会进一步影响土壤食物链的其他部分 [ 6 ]
,而土壤有机质分解作用是土壤生态功能的一个关键过程 ,受到碳、

氮、磷的限制 [ 6, 52 ] ,并且碳氮磷在土壤 2植物 2凋落物 2土壤中的再分配过程 ,可以揭示生态系统碳的吸收固

定 [ 23 ]。所以 ,探讨生态化学计量学特征对土壤养分通量、碳固定和净平衡的调控因素是必要的 [ 7, 8 ]。

人类活动对全球碳氮磷循环的干扰正在改变这些元素的相对有效性 ,从而对气候和生态系统具有潜在地

全球性影响 [ 53, 54 ]。因此 ,生态化学计量学的应用也应有助于认识化石燃料燃烧释放碳的命运 ,以及它们与人

为活动对限制性养分有效性影响的相互作用。既然生态化学计量学的提出可以阐明海洋和陆地植被对碳的

吸收及释放机制 ,这种释放与吸收机制一旦研究清楚 ,将有利于人类了解甚至是控制全球碳循环 [ 12 ]。由于主

要元素的化学计量学 (主要是 C∶N∶P)被建议为生态驱动力 [ 24 ] ,所以 ,利用 C∶N∶P比这样易获取的生态参数预

测生态系统碳氮磷的平衡趋势 ,有助于估算生态系统碳汇潜力 ,并能节省大规模精细尺度采样、分析费用和

人力。

2. 4　生态系统组分之间碳氮磷比的关系

生态系统内部碳氮磷循环是在植物、凋落物和土壤之间相互转换的 ,生物群系叶 C∶N∶P比值的稳定性能

影响到土壤养分关系 ,反过来对植物的养分有效性也会产生反馈 [ 47 ]
,然而 ,现在的植物、凋落物和土壤元素组

成的相互影响研究大多是分析叶 C∶N比与地上生物量的关系、凋落物 N∶P比变异性与叶 N∶P比纬向空间分

布特征的关系、冠层 C∶N比与土壤 C∶N比的相关性等 [ 17, 25 ] ,没有充分考虑 C∶N∶P比在这 3个库之间的差异和

相互作用。目前 ,有部分研究计算了全球或区域尺度的植物叶、凋落物和土壤中的碳氮磷元素比值。例如 ,

McGroddy等 [ 47 ]基于大量自然成熟林叶和凋落物 (温带阔叶林、温带针叶林和热带森林 )碳氮磷文献数据发

现 ,对于整个全球森林生态系统来说 ,叶片 C∶N∶P比为 1212∶28∶1,凋落物 C∶N∶P比为 3007∶45∶1,统计特征相

似于海洋环境中众所周知的 Redfield比率。然而 ,这些研究尚未将植物 C∶N∶P比的格局与土壤 C∶N∶P比的状

况联系起来。尽管植物组织中的氮磷含量可反映土壤有效氮磷现状 [ 38 ]
,而且科学家们已经对不同森林植物 2

土壤 2养分强烈的耦合作用进行了阐述 [ 55 ] ,但是总体而言 ,将植物 2凋落物 2土壤作为一个完整的系统加以研

究 ,探讨碳氮磷元素化学计量比在整个系统中的变化格局及其相互作用的报道仍然不多 ,表明该领域需要进

一步地探索 ,才能真正揭示碳氮磷平衡的内在机制。

目前 ,生态化学计量学主要关注植物氮、磷元素的比率关系 ,因为陆地植物器官中的 N∶P比相对恒定是植

物在地球上生存的重要适应机制 [ 57 ]
,所以 ,可利用植物 N∶P比为切入点研究植物 (自养型生物 )生态化学计

量学与环境变化和生态系统稳定性的相互关系 [ 12 ]。由于植物叶片的 N∶P比临界值可以作为判断环境对植物
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生长的养分供应状况的指标 [ 56 ]
,因此应用 N∶P化学计量学的原理和方法 ,有望代替传统的野外养分添加实

验 ,来研究不同草地受养分限制的状况 [ 57 ]。一般而言 ,植物生长的养分限制是与叶限制性元素的低浓度相关

的 [ 58 ]
,而且凋落物和叶 C∶N∶P比之间的差异反映了叶衰落期间养分的再吸收效率 ,这是在养分供应有限的环

境中进化出来的一种保持养分的机制性解释。Mcgroddy等 [ 47 ]也发现所有生物群系凋落物平均的 C∶N和 C∶P

比率比相对应的叶的要高 ,尽管生物群系的叶 C∶N比存在较大差异 ,但是全球凋落物 C∶N比接近一个常数 ,

指出了植物的养分再吸收过程对氮磷关系有着广泛的影响 ,表明养分的再吸收是一个全球性的重要机制 ,特

别是对磷 ,进一步研究应分析土壤 C∶N∶P比的变化对养分再吸收效率的制约作用。

新鲜叶、凋落物、土壤 (根际内外 ) C∶N∶P比的差异大小 ,代表了微生物、生产者为维持生态平衡面临更大

的养分竞争 ,其中参与矿化作用的土壤有机质组分的 C∶N比不能反映根际土壤的 C∶N比 ,但可以随着环境条

件的变化而变化 ,然而目前尚未明确变化的驱动因素 [ 59 ]
,全球 C∶N∶P比规律如何转换成土壤 - 根系 - 微生物

系统内的养分关系需要深入分析 [ 47 ]。Daufresne and Loreau
[ 60 ]研究结果表明 ,初级生产者和分解者的碳∶养分

比在生态系统持续性 /稳定性上发挥着一个关键性的作用 ,所以 ,生物群系和全球尺度叶 C∶N∶P比率广泛的恒

定 /稳定性会影响到土壤母体内的养分关系 ,反过来能对针对植物的养分有效性产生反馈作用 [ 47 ]。尽管不同

生物群系内外之间植物 2土壤 2养分的耦合关系已有研究分析 [ 55 ] ,但是这些比值并不能单一地表示生态系统的

状况 ,必须结合其他属性 ,例如叶面积指数、冠层化学特性、凋落物氮磷含量、土壤物理化学特性。植物、凋落

物和土壤之间 C∶N∶P比的差异意味着总生长效率在元素中的变化 ,这些差异成为解释生态系统结构的一个分

析工具。土壤碳氮磷生态化学计量学的研究将有助于认识土壤 2植物 2微生物相互作用的养分调控因素 ,有助

于辨别土壤养分动态平衡的阈值 ,以及认识植物吸收过程和体内养分之间的交互作用。

从生物学的观点来看 ,生态化学计量学与生物进化、生物体行为和大尺度生态系统过程有着紧密地联

系 [ 61 ]。第一 ,进化行为明显地影响了比生物体组成更为基础的生物体元素比率 ,使得生态化学计量学理论与

进化学理论联系起来了。第二 ,元素比率具有很强的环境分异特征 (适应个体差异的 ) ,随着构成其基础的地

质学、大气组成和许多因素而变化。第三 ,生物体通过不同于周边环境的一定比率来“消费 ”和释放元素 ,从

而对周边环境的化学计量学发挥调控作用 ,表明环境和生物体化学计量学之间存在复杂的反馈关系 ,假若该

关系失谐的话 ,可能会触发种群和进化上的响应。通过结合养分循环和光照 , Stenter和 Elser
[ 10 ]也阐述了化

学计量学理论是对生态热力学的补充。生态化学计量学还能以环境中相互作用的生物体的物质平衡来认识

生态动力学 ,以元素组成来揭示生物化学和生态学之间联系 ,从而分析和预测生态系统的结构和动力

学 [ 10, 14 ]。因此 ,探讨生态系统各个组分 (植物、凋落物和土壤 )之间碳氮磷比与环境要素的关系是认识生态系

统动态平衡的重要方面。

3　人类活动对碳氮磷生态化学计量学特征的影响

生物量中碳与养分比值的差异能够调控生态系统中有机物质的变化 ,影响生物圈中碳的消耗或固定过

程 ,但环境决定了植物体内的化学组成 ,而人类活动可以改变环境条件 ,包括施肥和污染等 ,比如欧洲的氮污

染 (氮的相对过剩 )与原始植被退化就是一个典型例子 [ 12 ]
,这些改变会导致养分循环发生变化 ,而养分循环

改变将强烈地影响生态系统、碳循环和地球气候之间的相互作用 [ 5 ]。

目前 ,人类活动对生物地球化学循环的影响逐渐加剧 ,自从工业化以来 ,全球活性氮总量极大地增长

了 [ 62 ] ,人为产生的活性氮总量为 140 ×106 t a - 1 ,被添加到自然氮的生产总量 300 ×106 t a - 1中 [ 63 ]。相对于全

球 CO2效应来说 ,活性氮沉降区域性的影响更大 (例如 ,国家 - 大陆洲际尺度 ) ,并且更多地沉降在距离氮源

数百公里范围内 [ 33 ]。由于人类活动导致的大气氮沉降不断增加 ,可能通过刺激森林生长而减缓大气 CO2的

上升 ,所以科学界对氮沉降对碳固定作用的研究兴趣不断增加 [ 64～68 ]。人为活动也影响到了全球磷循环 ,磷流

动速率从工业化之前的 9 ×10
6

t a
- 1到目前的 55 ×10

6
t a

- 1 [ 63 ]。Falkowski等 [ 54 ]研究发现 ,人类活动使 C、N、P

通量分别增加了 13%、108%和 400% ,自然过程的全球 C∶N∶P计量比约为 20333∶43∶1,人类活动造成的 C∶N∶P

计量比约为 667∶12∶1。由于养分输入比例的变化 ,不同生态系统结构和功能会产生内在的敏感性差异 [ 33 ]。
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当前 C∶N∶P比格局的空间变异描述了不同人类活动对生物地球化学循环影响的尺度差异 ,不同尺度碳氮

和磷的影响和它们不同的生物地球化学循环的性质 ,意味着它们的化学计量学比率在时空尺度上存在很大的

变异性 ,以及对生物具有不同的影响 [ 33 ]。人类活动对全球碳氮磷循环的影响与自然界本身的元素循环过程

完全不同 ,因此 ,必须了解生物群落中碳、氮、磷的耦合关系 ,以便更好地预测人类干扰对区域生态系统和生物

圈的影响 [ 10 ]。同时 ,多种元素通量之间比率的化学计量学方法 ,可能是更好地认识人为活动对生态系统过程

和服务影响的有效工具 [ 33 ]。

4　碳氮磷生态化学计量学研究发展方向

近年来 ,国内针对森林生态系统碳源汇的研究比较多 ,对植物生物量和土壤碳储量开展了大量探

讨 [ 69～72 ]
,也有研究应用高光谱技术提取植被生化参数和估测植物叶片碳氮比 [ 73～76 ]。但是相对国际上对生态

化学计量学研究十分活跃而言 ,生态化学计量学在中国目前尚没有受到广泛关注 [ 11, 12 ]。最近 ,张丽霞等 [ 57 ]

应用化学计量学的原理和方法 ,研究了内蒙古典型草原两种演替系列的生物量和 N∶P化学计量学特征的变

异。Han等 [ 77 ]基于中国 753个物种的数据探讨了中国陆地植被叶氮磷含量及其化学计量比特点 ,得到中国

陆地植被叶平均氮磷含量和 N∶P比分别为 18. 6、1. 21 mg g
- 1和 14. 4。他们的研究表明 ,随着纬度增加 (年均

温度降低 )叶氮磷含量增加 ,但是 N∶P比没有表现出明显的变化 ,而中国植物整体 N∶P比比全球平均得要高

很多 ,可能是由于中国土壤磷含量比其他地区更加短缺 [ 77 ]。这些研究大多集中在应用生态化学计量学原理

分析植物叶 N∶P比和微生物生物量 C∶P比 ,很少将植物 2凋落物 2土壤作为一个完整的系统来考虑 ,探讨碳氮

磷在其中的动态平衡过程及能量的驱动作用 ,分析森林生态系统碳氮磷平衡状况与碳、能量通量的关系 ,对森

林潜在最大碳氮磷储量的认识依然有限。

综合国内外有关生态系统养分循环和全球变化研究进展 ,未来 5个生态系统碳氮磷生态化学计量学研究

的发展方向值得关注。

(1)开展多种生态控制试验 ,阐明生态系统 C∶N∶P比化学计量学特征及其调控机制

每个主要元素有它自己独特的化学计量学 [ 14 ]
,从更广泛的意义上 ,生态系统能被简化为一个元素组成的

化学计量学 ,尽管这样的化学描述过于简单 ,但是它们提出了一些需要大量研究来回答的重要科学问题 :各种

有机体是否存在一个固定的化学计量比值 ? 不同有机体的化学元素组成是否相互影响 ? 生物体如何达到一

定的组成比 ? 假若它的构成元素数量上不足 ,那么会发生什么情况 ? 对于包含该生物体的生态系统 ,随之会

发生什么情况 ?
[ 61 ]。虽然 C∶N∶P平衡比是一个分析生态系统的强有力的工具 ,但是确定生物量 C∶N∶P化学计

量学的内在机制仍然不清楚 [ 10, 14 ]。Mcgroddy等 [ 47 ]也提出 3个基本问题 : (1)通过全球性 C∶N∶P比率特征描

述的森林 ,是否具有与海洋类似于 Redfield的比值 ? (2)生物群系尺度的 C∶N∶P关系是否在对养分供应预测

的变化上存在差异 ? (3)生态系统养分投入的格局 (平均的碳化学计量学比率 )是否随着生态系统生物量或

生产力的梯度而发生变化 ?

针对上述科学问题 ,为了使 C∶N∶P比有助于预测未来生态系统物种组成和生态系统功能随着时间可能发

生的变化 ,需要采用多种生态控制试验 ,开展实地观测 ,收集不同季节叶、凋落物和土壤样品 ,对比分析处于不

同演替阶段的生态系统 C∶N∶P比特征 ,调查生态系统组分碳氮磷含量、分解作用的养分限制作用、碳氮磷矿化

作用中酶的活性之间的关系。通过检验养分供应对地上净第一性生产力和地表碳积累作用的影响 ,探讨典型

生态系统类型的养分利用和再吸收效率 ,来评价养分对碳动力学的控制 ,从而阐明生态系统 C∶N∶P比化学计

量学特征及其调控机制。

(2)建立多元素循环的简化生态系统模型

生态化学计量学能简化复杂生态系统研究的维数 ,就是通过生物体组成元素的比值既能确定生物体的关

键特征 ,也能定义它们对环境的资源需求 [ 61 ]。所以 ,可以建立一个多元素循环的简化生态系统模型 ,综合考

虑生物量、凋落物和土壤中碳和养分的耦合、养分限制和净第一性生产力提供能量的作用、分解者的再循环作

用 ,以及导致对养分间接竞争的化学计量学抑制过程。该模型应能够 : (1)考虑养分循环和碳限制因素 ,并可
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检查间接互利共生关系和对养分间接竞争的生产者 2分解者系统的持续性 ; (2)探讨竞争能力和生产者 2分解

者的碳 :养分比对于维持生态系统的作用。

(3)加强氮磷沉降对森林生态系统碳氮磷平衡特征的影响

氮沉降会导致土壤和植物叶 C∶N比发生变化 ,而凋落物 C∶N比变化反过来能改变矿化作用速率 [ 78 ] ,但凋

落物 C∶N比的变化对凋落物周转速率影响的认识目前仍不清楚 [ 6 ]。以往研究更多是侧重于氮对热带森林碳

动态平衡的限制作用 ,对北方地区土壤磷有效性调控 (包括温度 )的研究较少 [ 9 ] ,所以 ,应加强北方地区碳氮

磷元素循环的调控因素与时空变异格局的研究。南方地区是我国主要的工业分布区 ,也是目前酸沉降最严重

的区域之一 [ 79 ]。因此 ,我们必须考虑不同区域的碳氮磷相互作用的不同行为 ,加强分析氮磷沉降与我国森林

生态系统碳氮磷平衡特征 (元素化学计量比 )的关系 ,建立氮磷沉降人工控制实验 ,构建模型模拟氮磷沉降对

森林 C∶N∶P比的影响。

同时 ,也要关注考虑叶面积指数与植物和土壤碳氮磷比的关系 ,探讨生物和非生物因素对土壤和植物元

素组成的调控机制 ,阐明食物链通过碳氮磷的化学计量学对氮磷沉降或其他生态过程的影响 ,分析生态系统

C∶N∶P比关系在对养分供应预测的变化上存在的差异。

(4)加强生态系统碳氮磷平衡与能量、碳通量关系的研究

元素和能量在生态系统间的流动过程是相互耦合的 ,而且元素的相对丰度 (养分比例 )能控制养分循环

和能量流动的速率 [ 5 ]。叶氮含量决定了叶片 (冠层 )光合作用的速率 ,冠层气孔导度又与光合作用速率成正

比 ,气孔导度大小能影响能量的传输 [ 80 ] ,所以 C∶N∶P比是否平衡对生态系统的能量 (显热、潜热 )分配有着影

响作用。由于生态化学计量学是研究生态系统能量平衡和化学元素 (主要是碳、氮、磷 )质量平衡及其对生态

交互作用影响的一种理论 [ 10 ]
,而目前人们对元素平衡和能量平衡关系的认识依然不足 ,所以 ,未来可利用涡

度相关通量塔观测的水碳能量通量 ,将元素比率和能量流动结合起来分析 ,探讨生态系统 C∶N∶P比与能量、碳

通量之间的关系 ,建立叶、凋落物和土壤 C∶N∶P比与能量、碳通量的数学模式 ,并基于生态化学计量学理论深

入探讨碳氮磷元素平衡和能量平衡的联系。

(5)生态系统组分碳氮磷比的空间分布特征

最近国外科学家研究了森林叶 C∶N∶P比纬向空间分布特征及其与气候要素的关系 ,发现随着向赤道接

近 ,年均温度和生长季长度增加 ,森林叶氮磷含量降低而叶 C∶N比、C∶P比和 N∶P比会增加 ,叶 C∶N、C∶P和 N

∶P比沿着地理位置和温度的梯度可能是由植物生理学、土壤地球化学和植物群落组成的变化驱动的 [ 16, 23, 25 ]
,

也存在叶氮磷生物地理分布的其他潜在驱动力 ,包括降水梯度 [ 16 ]。

由于叶氮磷含量反映了土壤氮磷的有效性 [ 59, 81 ]
,叶氮磷含量的格局能更深入认识生态化学计量学、全球

碳模拟和宏观生态学的变化 [ 10, 82, 83 ]。因此 , Reich and O leksyn
[ 16 ]收集了全球 452个地点 1280种植物的 5087

个观测数据 ,探讨了全球尺度叶氮磷含量的格局和 N∶P比与地理学、温度和其他气候因素的广泛尺度上变异

性的关系。研究结果支持如下假设 : (1) 因为与温度相关的植物生理的化学计量学和土壤基质年龄的生物地

理梯度的变化 ,叶氮磷含量从热带到干旱的中纬度地区增加 ;由于高纬寒冷的温度对生物地球化学的影响 ,所

以高原或高纬度地区叶氮磷含量减少 ; (2) N∶P比随着平均温度和朝向赤道而增加 ,是因为磷在古老的赤道土

壤是一个主要限制元素 ,而氮在更年轻和高纬土壤中是主要的限制性元素 [ 16 ]。叶氮磷生物地理梯度的发生

可归因于温度对植物生理学或土壤生物地球化学的影响 ,也包括土壤基质年龄的地理格局 ,所有这些因素可

能进一步被植物种类组成或特性变化、病虫害、食草动物和其他变量所影响 [ 16 ]。

全球尺度土壤氮磷限制或植物氮磷状况仍然没有被很好地分析和探讨 ,进一步的分析需要考虑凋落物和

土壤 C∶N∶P比随着水热梯度的变化特征 ,这样才能更好地解释植物叶 C∶N∶P比空间格局的变化原因与养分限

制的有效预测。这些格局对于认识植被化学和生态系统功能的生物地理尺度转换和发展区域及全球尺度的

模拟工具具有重要意义。
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